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Bij veel vogelsoorten hebben mannetjes en vrouwtjes ccn verschil lend uiterl i jk; in de
meeste gevallen zijn het de mannetjes die opvallende kenmerken bezitten, terwij l deze
kenmerken bij vrouwtjes ontbreken of slechts in rudimcntaire vorm aanwezig zijn. Een
van dc mogelijke verklaringen voor de cvolutie van extreme secundaire
geslachtskenmerken is dat deze kenmerken mannetjes aantrekkelijk maken voor
vrouwtjes. Dat mannetjes met zulke kenmerken geprefereerd worden door vrouwtjes
is inmiddels aangetoond in een groot aantal studies. De meeste theoretische studies die
erop gericht zijn om partnerkeuze te verklaren gaan er van uit dat zowel de variatie in
een kennerk van mannetjes als de variatie in een voorkeur van vrouwtjes voor dit
kenmerk berust op genetische verschil len. Het is echter bekend dat de variatie in
partnervoorkeur van vogels sterk wordt beïnvloed door vroege crvaring met ouders
en/of nestgenoten. Bijvoorbeeld, jonge zebravinken die zijn grootgebracht door
pleegouders van een vcrwantc soort, het japanse meeuwtje. vertonen als volwassen
vogel een scxuele voorkeur voorjapanse mecuwtjes boven zebravinken. Het leerproces
dat hieraan ten grondslag l igt wordt sexuele inprenting genoemd. Lang is gedacht dat
sexuele inprenting zou leiden tot een voorkeur voor individuen die het meest leken op
de stimulus waaraan het jong blootgesteld is geweest. Recente studics hebben cchter
laten zien dat er een voorkeur voor partners met een aÍwrjkend uiterl i jk bestaat in
soorten die ook sexuele inprenting vcrtonen. Het causale rnechanisme dat ten grondslag
ligt aan het ontstaan van zulke voorkeuren is echter vooralsnog niet duidehjk. In deze
studie onderzoek ik een aantal aspecten van hct proccs van sexuele inprenting en de
wijze waarop dit proces de partnervoorkeur van zebravink vrouwtjcs en mannctjcs
beïnvloedt tegen de achtergrond van de potentiële evolutionaire consequenties voor het
uiterl i jk van vogels.
De zebravink is een sexueel dimorÍè soort, dat wil zeggen dat het mannetjc en
het vror-rwtje in uiterl i jk verschil len. Zowel het mannetje als het vrouwtje nemen deel
aan de brocdzorg. Dit betekent dat jonge zebravinken opgroeien in gczelschap van een
moeder, cen vader, en cen aantal nestgenotcn. Het is bekend dat zowcl de ouders als
de nestgenoten van invloed kunnen zljn op de latere partnervoorkeur. Er is echter
weinig aandacht gegeven aan de vraag hoe inlbrmatie over individuen die zo sterk in
uiterl i jk van elkaar verschil len wordt opgeslagcn in het geheugen en hoe dit dc latere
partnerkeuze beïnvloedt. In hooÍdstuk 2 wordt ingegaan op deze vraag door jonge
zebravink rnannetjes gedurendc de eerste 6-5 clagen van hun leven bloot te stellen aan
normalc gri jze en wittc zebravinken. Van de aldus grootgebrachte mannetjes werd op
volwassen leeÍi i id hun sexuele voorkeur bepaald door middel van keuzetcsten. Dit werc'l
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ondermeer gedaan in een testopstelling die bestond uit een centrale kooi met aan
weerszijden twee kleinere kooitjes. Tijdens een test werd het mannetje in een centrale
kooi geplaatst en in elk van de zijkooien een vrouwtje. De hoeveelheid zang van het
mannetje gericht op ieder vrouwtje werd gebruikt als maat voor zijn sexuele voorkeur.
Het blijkt dat het voor de latere voorkeur een groot verschil maakt of een mannetje
blootgesteld is geweest aan twee verschillend gekleurde ouders (simultane blootstelling)
of dat een mannetje eerst 35 dagen bij ouders van de ene kleur en vervolgens 30 dagen
bij paartje van de andere kleur heeft doorgebracht (successieve blootstelling).
Mannetjes die achtereenvolgens blootgesteld worden aan beide kleuren ontwikkelen een
sexuele voorkeur voor zowel witte als grijze vrouwtjes. Daarentegen vertonen
mannetjes met een verschillend gekleurde vader en moeder slechts een voorkeur voor
vrouwtjes met de kleur van de moeder. Deze voorkeur voor de kleur van de moeders
is zelfs sterker dan die van mannetjes die zijn opgegroeid bij ouders van gelijke kleur.
Dit laatste duidt erop dat zebravink mannetjes niet alleen sexuele voorkeur ontwikkelen
voor vrouwtjes die lijken op hun moeder maar ook sexuele afkeer voor vrouwtjes die
lijken op hun vader. Dit betekent dat sexuele inprenting niet alleen een mechanisme
zou kunnen zijn dat er toe dient om als volwassen vogel het uiterlijk van de eigen soort
of dat van naaste verwanten te kunnen herkennen maar ook als een mechanisme dat
er voor zorg draagt dat mannetjes en vrouwtjes op basis van hun uiterlijk kunnen
worden onderscheiden.
Recentelijk is gesuggereerd dat wanneer jonge vogels tijdens de inprenting
zouden leren om de sexen op basis van uiterlijke kenmerken te onderscheiden, dit zou
kunnen leiden tot een voorkeur voor partners met 'supernormale' kenmerken als gevolg
van het zogenaamde peak-shift effect dat op kan treden na discriminatie leren.
Gedurende discriminatie training kunnen dieren worden blootgesteld aan een positieve
stimulus, geassocieerd met beloning, en een negatieve stimulus die niet geassocieerd
is met een beloning, en slechts in één stimulus dimensie verschilt van de positieve
stimulus (bijv. in lengte). Worden deze dieren later getest met een reeks verschillende
stimuli op dezelfde stimulus dimensie (bijv. variêrend van zeer kort naar extreem lang)
dan reageren ze vaak het sterkst op stimuli die iets verschillen van de positieve
stimulus, en wel zo dat de piek in de respons verschuift in richting weg van de
negatieve stimulus. In de context van sexuele inprenting zou peak-shift dus kunnen
leiden tot een voorkeur voor partners met extremere kenmerken dan die van de ouCer
van het tegenovergestelde geslacht. De 'peak-shift' hypothese inspireerde mij tot het
doen van een aantal samenhangende experimenten die in de hoofdstukken 3 tlm 6
worden besnroken.
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In hoofdstuk 3 is onderzocht of mannetjes in de situatie waarbij ze kunnen
kiezen tussen een mannetje en een vrouwtje werkelijk gebruik maken van verschillen
in uiterlijk om de sexen te onderscheiden of dat in zo'n geval verschillen in gedrag de
doorslag geven. Het blijkt dat bij zebravink mannetjes sexe discriminatie voornamelijk
is gebaseerd op de op jonge leeftijd geleerde verschillen in uiterlijke kenmerken tussen
de ouders. De effecten van verschillen in uiterlijk zrjn zo sterk dat een mannetje een
op zijn moeder gelijkend mannetje prefereert boven een op zijn vader gelijkend
vrouwtje.
In hoofdstuk 4 is onderzocht of zebravink vrouwtjes, net zoals mannetjes, een
voorkeur ontwikkelen voor partners die lijken op de ouder van het tegenovergestelde
geslacht (voor vrouwtjes is dat dus de vader). In tegenstelling tot de verwachting,
ontwikkelden vrouwtjes geen voorkeur voor mannetjes die leken op hun vader maar
voor mannetjes die leken op hun moeder. Op het eerste gezicht roept dit misschien de
suggestie op dat sexuele inprenting gelijkenis vertoont in beide sexen, in die zin dat
beide sexen de moeder gebruiken als model voor hun latere sexuele voorkeur. Echter,
bij mannetjes wordt de sexuele voorkeur eveneens beïnvloed door ervaring met de
vader, zíj het in negatieve zin. Bij vrouwtjes kon geen effect van de vader op de latere
voorkeur worden aangetoond. De resultaten kunnen de hypothese dat zebravink
vrouwtjes, net zoals mannetjes, de sexen leren onderscheiden op basis van uiterlijke
kenmerken niet bevestigen.
In hoofdstuk 3 was gebleken dat mannetjes die opgroeien bij witte zebravink
ouders, die uiterlijk alleen in snavelkleur (9=oranje, cl=rood) verschillen, een sterke
voorkeur hebben voor individuen met een oranje snavel. In het experiment dat wordt
beschreven in hoofdstuk 5 heb ik de snavels van witte zebravink ouders behandeld met
oranje en rode nagellak. Eén groep jongen groeide op bij witte ouders waarvan de
snavel van de moeder oranje en die van de vader rood geverfd was; de andere groep
bij witte ouders waarvan de snavel van de moeder rood en die van de vader oranje
geverfd was (= omgekeerd aan de natuurlijke situatie). In beide groepen ontwikkelden
de mannetjes een sexuele voorkeur voor individuen met dezelfde snavelkleur als hun
moeder. Zij maken daarbij geen onderscheid tussen mannetjes en vrouwtjes. Vrouwtjes
daarentegen verkiezen mannetjes boven vrouwtjes, maar maken geen onderscheid op
snavelkleur. De resultaten bevestigen dat zebravink-mannetjes leren om mannetjes en
vrouwtjes te onderscheiden op basis van uiterlijke kenmerken. Vrouwtjes herkennen
mannetjes waarschijnlijk op basis van hun gedrag, zoals bijvoorbeeld de baltszang die
alleen vertoond wordt door het mannetje.
In hoofdstuk 6 wordt de eerder genoemde 'peak-shift' hypothese getest die stelt
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voorkeur voor partners waarin de kenmerken van de ouder van het tegenovergestelde
geslacht versterkt aanwezig zijn. Daartoe werd aan mannetjes die in het vorige
experiment (hoofdstuk 5) de sexen op basis van de snavelkleur onderscheiden, de
keuze gegeven tussen een zestal stimuli, die in snavelkleur varieerden van licht oranje
tot donker rood. De mannetjes die waren opgegroeid bij een moeder met een rode
snavel en een vader met een oranje snavel hadden een voorkeur voor vrouwdes met
een rodere snavel dan die van hun moeder. In de andere groep zongen de mannetjes
het meest naar vrouwtjes met dezelfde snavelkleur als hun moeder en kon er geen
significante verschuiving in de voorkeur worden aangetoond. De resultaten van de eerst
genoemde groep ondersteunen de hypothese dat sexuele inprenting in een sexueel
dimorfe soort kan leiden tot een voorkeur voor partners met overdreven secundaire
geslachtskenmerken.
In hoofdstuk 7 wordt een samenvatting gegeven van de belangrijkste resultaten
en wordt mede aan de hand van onderzoek aan andere soorten ingegaan op de vraag
of en op welke wijze sexueel discriminatie leren en peak-shift van invloed zouden
kunnen zijn op de evolutie van het uiterlijk van vogels. Een overzicht van onderzoek
aan sexe herkenning bij andere vogelsoorten laat zien dat in alle onderzochte soorten
mannetjes gebruik maken van uiterlijke verschillen tussen de sexen. Vrouwtjes
daarentegen lijken, althans wanneer ze een partner kiezen, geen gebruik te maken van
uiterlijke kenmerken voor de sexe-herkenning. In tegenstelling tot mannetjes
identificeren zij de sex van een potentiële partner niet op basis van het uiterlijk maar
waarschijnlijk op basis van (balts)gedrag dat wordt vertoond. Dus, hoewel in een aantal
van de in dit kader onderzochte soorten is aangetoond dat vrouwtjes een voorkeur
hebben voor mannetjes met extreme secundaire geslachtskenmerken, lijkt dit niet in
verband te staan met sexe-herkenning. De mogelijke achtergrond van clit verschil tussen
mannetjes en vrouwtjes wordt besproken. Er wordt uiteengezetdat het verschil in de
kenmerken die mannetjes en vrouwtjes gebruiken als basis voor sexe-herkenning
moge lijk samenhangt met de verschillende rol die de sexen spelen in het
paarvormingsproces. In veel soorten zijn vrouwtjes de meer kieskeurige sexe, aangezien
hun voortplantingsssucces, in tegenstelling tot dat van mannetjes, niet afhangt van het
aantal partners waarmee ze kunnen paren, maar beperkt wordt door het aantal jongen
dat ze kunnen produceren. Dit leidt er toe dat mannetjes meestal het initiatief nemen
en door middel van sexueel vertoon de andere sexe proberen te stimuleren tot een
copulatie, terwijl vrouwtjes een meer afwachtende houding aannemen en zich
uitgcbreid het hof laten maken voordat ze beslissen oÍ ze al dan niet zullen ingaan op
de avances van een mannetje. Mannetjes die in staat zijn op enige afstand en zonder
gedragsinteractie de sexe van een ander individu vast te stellen, zullen mogelijk tijd
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besparen en minder kans hebben op ongewenste agonistische interacties met ander
mannetjes. Vrouwtjes kiezen echter pas nadat een ander individu zijn sexe d.m.v.
baltsgedrag kenbaar heeft gemaakt. Dit maakt het minder aannemelijk dat voorkeuren
van vrouwtjes voor mannetjes met extreme secundaire geslachtskenmerken in verband
staan met  de sexe-herkenning.
Ten slotte wordt ingegaan op mogelijke evolutionaire consequenties van geleerde
sexe discriminatie door mannetjes. Er worden twee manieren besproken waarop dit van
invloed zou kunnen zijn op de evolutie van het uiterlijk van een soort. Ten eerste zou
een door het leerproces veroorzaakte afwijking in de sexuele voorkeur van mannetjes
van invloed kunnen zijn op de evolutie van het uiterlijk van vrouwtjes. Als gevolg
hiervan zou de snelheid van de evolutie van sexuele dimorfie veel groter kunnen zijn
dan tot dusver werd aangenomen. Ten tweede wordt ingegaan op de mogelijkheid dat
geleerde sexe discriminatie, naast een peak-shift effect in de sexuele voorkeur, op een
soortgelijke manier van invloed zou kunnen zijn op de mate waarin bepaalde
kenmerken agressie enlof vlucht opwekken. Er wordt beargumenteerd waarom dit in
de loop van de evolutie tot gevolg kan hebben daÍ deze opvallende secundaire
geslachtskenmerken betrouwbare signalen worden voor de concurrentie kracht van
mannetjes. Dit kan er toe leiden dat een mannetje waarin zo'n kenmerk in meer dan
gemiddelde mate is ontwikkeld een extra voordeel heeft in de directe competitie met
andere mannetjes wat resulteert in een gerichte selectie op zulke opvallende secundaire
geslachtskenmerken in mannet ies.
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